
41. A. Pas cher: Zur Auffassung der farblosen Flagellaten-

reihen.

(Eingegangen am 22. Juli 1916.)

Es handelt sich im folgenden nicht um neue Ideen, sondero

nur um die konsequente Anwendung einer Betrachtungsvveise fur

die gesamten Flagellaten, die man fur einzelne Flagellatenreihen

bereits zum Zweeke einer natiirlichen Gruppierung benutzt hat.

Der AnlaB dazu bot sich mir mit der Bearbeitung der SiiBwasser*

flagellaten fur die RABENHORSTsche Kryptogamenflora, fiir welche

Bearbeitung die folgenden Anschauungen matigebend sein sollen.

Dort soil auch eine ausfuhrlichere Behandlung mit Abbildungen

gegeben werden.

Die Flagellaten werden nach dem System des ausgezeichneten

Flagellatenforschers SENN in mehrere Reihen eingeteilt, von denen

die drei ersten Reihen: die Pantostomatinae, Protomastiginae

und Distomatinae vollig apochromatisch und apoplastid sind, die-

anderen die Chrysomonadinae, Cryptomonadinae, Eugle-

ninae und Chloromonadinae, zu denen noch die Dinoflagel-

latae und die von mir festgelegten Ordnungen der Heterochlori-

dales und Desmomonadales kommen, gefarbt sind.

Betrachtet man die gefarbten Reihen fiir sich, so lassen sich

in jeder Reihe neben den gefarbten auch farblose Formen finden

und wir haben alle Ursache anzunehmen, daB hier die farblosen

sekundar aus den gefarbten hervorgegangen sind. Dazu fiihren

nicht nur allgemeine Uberlegungen — ich mochte hier betonen r

daB die genaue Kenntnis der Flagellaten vollig das bestatigt, was-

KNIEP im Artikel Photosynthese (Handvvorterbuch d. Naturw.)

tiber den primaren Charakter gefarbter Formen sagt — sondem

auch der Umstand, daB wir bei alien Reihen Ubergangsstadien

finden, die sich nur in einer Richtung, namlich von gefarbten zu

farblosen Formen anordnen lassen. Ich verweise hier nur auf die

Volvocales, als die Reihe, die auch den Botanikern gelaufiger ist:

hier kennen wir gefarbte Katharobenformen, eino groBe Anzahl ist

saprob, manche mit deutlicher Reduktion des Chromatophoren

monas viridemaculata). Einzelne von ihnen haben den.

Chromatophoren ganz eingebuBt, besitzen aber noch das Pyrenoid
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(Tctrablepharis); andere besitzen audi dieses nicht mehr, haben

-aber noch die charakteristische Starke und das Stigma (Polytoma)

und eine von mir gefundene Volvocale {Tussetia), tiber die ich

spater berichten .will, besitzt nicht einmal mehr Starke, sondern

nur mehr „Fette und 01" und lafit den Volvocalencharakter nur

mehr an anderen Details erkennen.

So verhalten sich aber auch bei den Dinoflagellatae,

Cryptomonadinae, Chrysomonadinae, Eugleninae die ge-

farbten Formen zu den farblosen. In jeder ungefarbten Flagellaten-

reihe finden sich Gattungen oder Arten die in engster Beziehung

zu gefarbten Formen stehen, den Chromatophorenapparat aber

reduziert haben und saprophytisch oder parasitisch und oft auch

animalisch leben, und dabei immer den abgeleiteten Charakter er-

kennen lassen. {Chlamydomonas-Pohjtoma-Tussetia; Carteria-Tetrable-

pharis; Chromn!hw-( )'th>ni<>nas z. T.; Ocliromonas-Monas z. T.; Crypto-

monas-ChUomonas; Euglena-Arten. Oft treten in einer Gattung farb-

lose Arten neben gefarbten auf: Glenodinium, Gymnodinhtm.

Von Bedeutung ist, daB es gelingt durch konsequente, bestimmt

gerichteto, Ernahrungsweise aus gefarbten Arten v5llig farblose

zu ziichten, die den Chromatophorenapparat vollig verloren haben

und ganz apoplastid geworden sind, ich verweise nur auf die wert-

vollen Untersuchungen von CHARLOTTE TERNETZ. Es ist dabei

vollig irrelevant, ob der Chromatophorenapparat plotzlich durch

Teilungshemmungen oder allmahlich durch Reduktion verloren geht.

Jedenfalls haben die farblosen Glieder der gefarbten Flagel-

latenreihen immer sekundaren, abgeleiteten Charakter. Diese Tat-

sache kommt auch dadurch in der Darstellung der Flagellaten zum
Ausdruck, daB in den Bearbeitungen der Flagellatenreihen die ge-

farbten Gattungen immer zmerst besprochen werden und an sie dann,

sei es als eigene Gruppen. sei es ohne solche Scheidung, die farb-

losen Formen angefugt sind; es sei hier auf die letzte Ubersicht

fiber die Volvo cales, die WlLLE in den Nachtragen zu den Nat.

Pflanzenfamilien gab, verwiesen. Auf die gefarbten Crypto-

monaden folgen in alien Bearbeitungen die farblosen Gattungen

Chilo- und CyatJwmonas, die Chloromonaden werden mit der farblosen

Thawnatomastix bescLlossen, den gefarbten Euglenaceen folgen die

-als Familie kaum haltbaren Astasiaceae und die andern farblosen

Euglenen-F&mitien.

Nun verbinden viele Flagellaten mit der holo- oder sapro-

Phytischen Lebensweise auch noch die animalische, sei es daB be-

stimmte andere Vorrichtungen, sei es daB Pseudo-, Rhizo-, oder

Axopodien die organischen Kbrperchen aufnehmen. Schon vor Jahren
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zeigte ich, daB rhizopodiale Formzustande sehr verbreitet sind und in

keiner Weise primitive Organisationen darstellen; in einer vor

kurzem in diesen Berichten gegebenen Notiz zeigte ich sogar fur

Algenschwarmer animalische Ernahrung auf ; 1912 wies ich, vorher

bereits KLEBS und SOHERFFEL, ftir die Chrysomonaden vortiber-

gehende oder dauernde rhizopodiale Stadien mit ausgiebiger ani-

malischer Ernahrung nach, deren abgeleiteter und nicht urspriing-

licher Charakter deutlich erkennbar ist; 1914 betonte ich, daB fur

fast alle Reihen gefarbter Flagellaten rhizopodiale, abgeleitete

Organisationen nachweisbar sind. In einer Arbeitenreihe: Studien

iiber die rhizopodiale Entwickelung der Elagellaten (Archiv fur

Prot. ab Bd. 36) konnte ich nachweisen, daB die gefarbten

Reihen der Flagellaten rhizopodiale Formen ausbilden, deren

sekundarer Charakter einwandfrei feststeht, die aber in ihrer

Organisationshohe so sehr an die Rhizopoden heranreichen,

dafi ich die Yermutung aussprach, weder die „Amoeben" im ein-

zelnen, noch die Rhizopoden im allgemeinen, seien urspriingliche

Organismen, sondern die Rhizopoden seien zum weitaus groBten

Teile vollig farblos gewordene, vollig auf die animalische Ernahrung

angepaBte Flagellatenabkommlinge und den Schwarmern der Rhizo-

poden kommt dieselbe phyletische Bedeutung zu wie den Schwarmern

der verschiedenen Algenreihen. Wie ich auch bereits vor Jahren der

rhizopodialen Form den urspninglichen primitiven Charakter ab-

Bprach and in ihr nichts anderes sah, als eine bestimmte Anpassung

an die animalische Ernahrung, die sich wiederholt und zu den

verschiedensten Malen ausgebildet haben mag. In diesen erwahnten

Studien iiber die rhizopodiale Entwickelung der Flagellaten

(Archiv fur Protistenkunde ab Bd. 36) zeige ich farblose Amoeben

auf, die bei der Vermehrung Peridineenstadien als Schwarmer

bilden, beschalte, monothalame Rhizopoden mit braunen Chromato-

phoren, Filar- und echte Fusionsplasmodien mit kettenartigen

Chromatophoren und ohne solche, die bei der Vermehrung Plasmo-

diokarpien bilden, Amoeben mit geschlechtlicher Fortpflanzung

wie eine Chlamydomonadine usw.

Die Tatsache, daB die gefarbten Flagellatenreihen, rhizo-

podiale Seitenreihen haben, die sich in der Form der Protoplasten

vollig auf die animalische Ernahrung eingestellt haben, sich teil-

w eise noch durch Flagellatenstadien vermehren, teilweise diese aber

vollig reduziert haben, habe ich seinerzeit im System auch beriick-

sichtigt, indem ich den monadoiden Gattungen einer gefarbten

Flagellatenreihe die rhizopodialen gegenviberstellte: den monadoiden

Chrysomonaden die rhizopodialen Rhizochrysidinen, den
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monadoiden Dinoflagellaten die Rhizodininae, den Hete-

rochloridales die Rhizochloridinae. Dabei konnen diese rhizo-

podialen Deszendenten gefarbt oder farblos sein.

Jedenfalls steht fest: samtliche gefarbte Flagellatenreihen

bilden farblose, apochromatische und apoplastide Seitenreihen aus.

Bei siimtlichen gefarbten Flagellatenreihen kommt auch sekundar

animalische Emahrung vor, die bei einzelnen Formen direkt zur

dauernden rhizopodialen Organisation fiihrt.

Nun stehen den besprochenen gefarbten Flagellatenreihen drei

Reihen farbloser Fiagellaten gegeniiber: die Pantostomatinae,

charakterisiert dadurch, dafi sie organische Korperchen an mehreren

Stellen oder uberall aufnehmen konnen; wahrend die Proto-

mastiginae, soweit sie es tiberhaupt vermogen und nicht ganz

saprophytisch oder parasitisch leben, dies nur an einer einzigen

Stelle konnen. Diese beiden Reihen sind also durch Eigenschaften

charakterisiert, die wir bei den gefarbten Flagellatenreihen nur

an abgeleiteten Formen antreffen: Verlust des Chromatophoren-

apparates und saprophytische, parasitische oder animalische Er-

nahrung, letztere in verschieden weitgehendem Grade. Die dritte

Reihe farbloser Fiagellaten, Distomatinae, verhalt sich darin

im Prinzipe gleich, sie zeigt nur eine Spezialisation in bestimmter

Richtung. Ich habe bereits 1914 (SiiBwasserflora, Bd. 1, S. 12)

vermutet, daB mir weder die Pantostomatinae, noch die

Protomastiginae einen urspriinglichen Eindruck machen und

angenommen, daB sie direkt oder indirekt doch auf gefarbte Reihen

zuriickgehen, ohne daB wir aber imstande waren, bei ihnen diesen

AnschluB noch nachzuweisen.

Und in meiner Arbeit „Uber Fiagellaten und Algen" (diese

Berichte, XXXII. (1914), S. 138) wird ausdriicklich bemerkt: „Es

sei hier ausdriicklich betont, daB in keiner Flagellatenreihe sieh

urspriingliche Formen finden: die farblosen Fiagellaten, die spez.

in ihren rhizopodialen Formen so gerne und dabei so falschlich

a's Muster primitiver Formen auf den ersten Seiten unserer ein-

schlagigen Biicher paradieren, erweisen sich immer mehr als sekundar

modifizierte, oft in ihrer Organisation kompliziertest angepaBte

Formen."

Diese Anschauung sei auch heute zum Ausdruck gebracht.

Nehmen wir den uberaus hiiufig realisierten Fall an, daB der Chroma-

tophorenapparat samt den charakteristischen Farbstoffen verloren

gehe, der charakteristische Reservestoff der Flagellatenreihe ver-

schwinde und dafiir „01e und Fette" gebildet werden, daB auch
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das Stigma, wenn iiberhaupt je vorhanden, nicht mehr da ist, der

Zellbau als solcher keine Anhaltspunkte gibt, der Organismus also

vollig heterotroph geworden, saprophytisch und auch zugleich

animalisch lebt, dann wird eben eine Protomastigine entstanden

sein, wenn sie nur an einer Stelle organische Korperchen aufnimmt

oder vollig saprophytisch lebt, — oder eine Pantostomatine, wenn

die Aufnahme fester Korperchen an alien Stellen stattfinden konne.

So hielt ich die farblose Tussetia fur eine Protomastigine spez.

Amphimonade, bis ich schlieBlich aus der Art der geschlechtlichen

Vermehrung sah, daB es eine Volvocale, eine Polytomee ist, trotz-

dem sie weder Stigma, noch Starke, sondern nur 01 hatte.

Ich halte die Protomastiginae und Pantostomatinae fur

abgeleitete, nach ganz sekundiiren Merkmalen zusammengesetzte

Reihen apochromatich und apoplastid gewordener Flagellaten, die

auf die verschiedensten Eeihen gefiirbter Flagellaten zunickgehen

konnen und daher ganz kiinstliche, heterogene, polyphyletische

Reihen darstellen. Da bei alien Flagellatenreihen die Tendenz

besteht, sowohl apochromatisch und animalisch lebende Seitenreihen

zu bilden, die apochromatisch und animalisch lebenden Formen

der gefarbten Flagellatenreihen immer abgeleitet sind, so miissen

wir in den Protomastiginen wie den Pantostomatinen eben die

Formen erblicken, die sich aus den verschiedensten gefarbten

Flagellatenreihen heraus nach diesen Seitenrichtungen hin soweit

entwickelt haben, daB ihre niihere genetische Zugehorigkeit zu

diesen gefarbten Reihen nicht mehr oder nur noch schwer er-

kennbar ist.

Die hier geauBerte Anschauung wird aber dann einen groBen

Grad von Wahrscheinlichkeit haben, wenn wir unter den Proto-

mastiginae und Pantostomatinae eiuzelne Gattungen nach-

weisen konnen, die noch so deutliche Beziehungen zu gefarbten

Flagellatenreihen haben, daB sie besser mit diesen vereinigt werden.

Das ist nun tatsachlich mehrfach der Fall. Fur Oxyrrhis wies

SENN nach, daB sie eine Dinoflagellate ist; fur die eine Zeit lang

als Protomastigine gehende Cyafhomonas zeigten i c h und ULEHLA,

daB hier eine Cryptomonade vorliegt, wie sie bereits B0TSOHL1

einmal zu den Cryptomonaden gestelit hatte. Fur die Protomasti-

ginen Oikomonas und 3Ionas wies SCHERFFEL (fur einige Arten)

den Chrysomonadeneharakter nach, sie haben Kieselcysten und

Leukosin. Die Protomastiginen Anthophjsa, Cephalothamnion, Dendro-

monas, Stilobryon sind ebenfalls, wie ich spater zeigen vverde, Chryso-

monaden. Furcilla und einige andere Formen der protomastiginen

Familie der A mphimonadaceae sind Volvocales. Die Protomastigine
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Pkyllomitus gehort zu den Cryptomonadaceae. Eine Pteridomonas-art

(Pantostomatinae) die ich studierte, gehort zu den Chiysomonaden,

vielleicht sind auch die anderen Pteridomonaden nach ihren Cysten

hierhergehbrig. Ebenso war eine andre Pantostomatine: ActmomotlOi

zu den Chrysomonaden zu rechnen. Kurz, wir sehen alle moglicben

gefarbten Reihen in die beiden farblosen Reihen der Pantosto-
matinae und Protomastiginae hineinspielen.

Nun sind allerdings erst relativ wenige Gattungen dieser

beiden farblosen Reihen vollig studiert ; ich bin uberzeugt, daB sich

die Zahl jener Protomastiginen und Pantostomatinen, die sich als

apoplastide Nebenforraen gefarbter Flageilatenreihen ausweisen,

noch bedeutend erhohen wird. Andererseits glaube ich auch,

daB fur eine ganze Anzahl eine solche Verwandschaft nicht mehr
erkennbar werden wird. Aber dann ware es verfehlt, in ihnen

primitive, urspningliche Glieder der Fiagellaten zu sehen; nach

allem, was wir wissen von der Entstehung farbloser und gefarbter

Fiagellaten, werden wir wohl besser tun, diese Gattungen als

soweit durch ihre Lebensweise, Parasitism us oder Saprophytismus

verandert anzusehen, daB auch die letzten systematisch faBbaren

Charaktere verschwunden sind. Das gilt wohl ganz besonders von

den Pantostomatinen mit ihrer weitgehenden Einstellung an die

animalische Erniihrung.

Ich glaube, wir habeu hier ahnliche Verhaltnisse wie zwischen

Pilzen und Algen. Fur einige apochromatische niedere Zellpflanzen

konnen wir direkte Briicken zu den Algen schlagen, fiir die meisten

aber lassen sich nur gleichsinnige Analogieschliisse machen.
Stellen wir aber die Pilze hinter den Algen ein, so miissen wir

nach allem, was wir von der Entstehung farbloser Fiagellaten aus

gefarbten wissen, ahnliches ebenfalls bei den Fiagellaten tun. Urn-

somehr als wir ja schon bei den gefarbten Flageilatenreihen die

farblos gewordenen Gattungen und Arten nicht an den Beginn
der Reihen, sondern an ihr Ende stellen urn ihren abgeleiteten

Charakter zu betonen.

Ich bingegen eine AuflassungderPantostomatinae undProto-
mastiginae: die Zusammenfassung zu diesen beiden Reihen wird

auch, nachdem alle an gefarbte Reihen anschlieBbaren Gattungen

herausgehoben sind. fur die Gruppierung der dann verbleibenden

anschluBlosen Reihen einen eminent praktischen Wert haben. Nur
darf nicht vergessen werden, daB diese beiden Reihen und die

Distomatinen mit aller Wahrscheinlichkeit abgeleitete, nur durch
ihre Farblosigkeit sowie AnschluBlosigkeit an die gefarbten Reihen

charakterisierte Gruppen sind, die daher vollig kunstlich zusammen-
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gefaBt sind und uns weder die primitiven Flagellaten, aus denen die

anderen hervorgegangen sein sollen, vergegenwartigen, noch aber

sonst eine andere Bedeutung als den rein praktischen Wert einer

anschaulichen aber kiinstlichen Zusammenfassung sehr hetero-

morpher Typen nach ganz sekundaren Momenten haben.

Die Folge der Flagellatenreihen ist aber dann, wenn ich

meine Arbeit: .,Uber Flagellaten und Algen" (diese Berichte XXXII

(1914), S. 137) der folgenden Gliederung zugrunde lege, diese:

l'h;l

Chrysomonadinae \

(Silicoflagellatae) I

(Cuccolithophoridae)
|

Heterochloridales
J

Desmomonadinae

Cryptomonadinae

Dinoflagellatae
J

(Cystoflagellatae)
J

Chlororaonadii

vocales (Phytomonad.)

Pyrrhomonadinae

wenig bekannte, gefarbte Flagel-

iie noch vollig isoliert stehen.

f arblose, saprophytisch,

parasitiseh rind anima-

lisch gewordene Flagel-

laten, ohne sicher erkenn-

baren AnschlaB an ge-

farbte Formen.

Pantostoraatinae

Es kann hier die Frage aufgeworfen werden, ob es ratsam

3ie Flagellaten fur sich allein zu behandeln wie es von Seiten

neisten Zoologen, leider auch von vielen Botanikern geschieht

1) Hier sind auch die

heitlichen EiDdruck machen,

Gruppe noch vollig geklart erscheint

daB die Frage nach der Naturlichkeit dieser
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Es haben sich ja, wie ich 1914 (Uber Flagellaten und Algen) in

diesen Berichten zeigte, fast alle gefarbten Flagellaten zu ent-

sprechenden Algenreihen entwickelt Und die daraus sich ergeben-

den phylogenetischen Einheiten habe ich kurz in der damaligen

Arbeit betrachtet. Aber einer solchen Auffassung und Behandlung

der Flagellaten setzt eine viel bessere Kenntnis der gefarbten

Flagellaten voraus, als sie bis heute bei den Botanikern iiblich ist.

Fiir die aber, die die Flagellaten gerne isoliert betrachten, ist

diese vorstehende Ubersicht gedacht. Die ersten vier, untereinander

sehr nahe verwandten Reihen der Chrysomonadinen, Silicoflagellaten,

Coccolithophoriden und Heterochloridalen sind hier als Phaeomo-

nadinen zusammengefaBt, sie entsprechen der Flagellatenstufe der

Algenreihe der Chrysophyta (die Chrysomonadinen der Flagellaten-

stufe der Crysophyceen, die Heterochloridales der Flagellatenstufe

der Heterokontae). Die verwandten Reihen der Desmomonaden,

Cryptomonaden und Dinoflagellaten sind als Pyrrhomonaden zu-

sammengefaBt. Sie entsprechen der Flagellatenstufe jenes braunen

Algenstammes, den ich als Pyrrhophyta bezeichnete (die Desmomo-

naden der Flagellatenstufe der Desmokontae, die Cryptomonaden

der Flagellatenstufe der Cryptophyceen, die Dinoflagellaten der

Flagellatenstufe der Dinophyceen.) Die Eugleninae und Chloro-

monadinae sind uber die allerersten Stufen der Entwicklung zu

„Algen" nicht hinausgekommen. Die Volvocales sind auch den

Botanikern als Flagellatenstufe der Chlorophyceen gelaufig.

Zurich, Mitte Juli 1916.
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